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Résumé 

La minéralomasse de la croissance annuelle s'élabore à partir de deux sources: le prélèvement 
racinaire, et le transfert interne d'éléments minéraux à partir des organes âgés. Ces flux ont été 
évalués dans 3 peuplements d’épicéa commun voisins, âgés respectivement de 10, 30 et 85ans, 
pour les aiguilles et pour le bois. Le prélèvement racinaire annuel brut au sol ainsi que le bilan 
en éléments minéraux au niveau du sol ont été par ailleurs calculés pour ces 3 peuplements. 

Les résultats indiquent que la jeune plantation est la plus exigeante sur le plan nutritionnel 
avec un prélèvement annuel en Ca, N, K, P, et Mg respectivement d'environ 100, 80, 50, 13 et 
Skg.ha lan !. L'essentiel du prélèvement (plus de 60%) est destiné à l'élaboration de la 
biomasse foliaire. L’intensité de ces prélèvements décroit lorsque le peuplement vieillit. Tout au 
long de sa vie, les transferts internes de N, P. K et Mg permettent une certaine autonomie 
minérale du peuplement vis-a-vis du sol dans la mesure où ils alimentent à concurrence de 10 à 
50 % la minéralomasse de l'accroissement annuel (aiguilles et bois confondus). 

L'étude de la variation du recyclage interne en fonction de l'élément, des organes et de l’âge 
des peuplements montre que ce phénomène est complexe. Ainsi les peuplements sont totalement 
autonomes vis-à-vis du prélèvement racinaire de P destiné à l'accroissement de biomasse ligneuse 
du tronc dès l’âge de 30 ans. Par contre, le Ca est très peu transféré, ce qui implique une 
dépendance totale vis-à-vis des réserves échangeables du sol. 

L'importance relative des transferts pour un élément minéral donné dépend des besoins 
annuels de l'arbre et de la disponibilité relative de cet élément dans le sol et dans l'arbre. Les 
transferts sont les plus faibles autour de 30 ans. lorsque la croissance est maximale et que la 
disponibilité des éléments dans le sol et surtout dans l'arbre est très faible. 

Les arbres dépérissants focalisent leurs ressources en Ca et Mg sur la pousse de l’année. Ce 
comportement, s’il traduit une carence du prélèvement liée à la pauvreté des sols. pourrait résulter 
d’une alimentation déséquilibrée. liée aux apports atmosphériques d'azote. 


Mots-clés : Minéralomasse, épicéa commun, exploitation forestière. dépéri 


ment. 


Abstract 

The mineral supply for the annual biomass increment originates from two different sources: 
root uptake and internal translocation from old to young organs. These fluxes were estimated, 
for needle and trunk biomass increment, in three closely located spruce stands 10, 30, and 
85 years old, respectively. Besides, the effects of growth on the soil mineral budget were calculated 
for each stand. 
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The results show that the young plantation, whose annual gross uptake of Ca, N, K, P, 
and Mg is about 100, 80, 50, 13, and Skg.ha~'.yr~‘, respectively, has the highest mineral 
demand. More than 60% of this uptake is used for foliar production and growth. Gross uptake 
declines as the stand gets older. 

Throughout the stand’s life, internal transfers of N, P, K and Mg maintain a relative 
independence from the soil mineral supply. Indeed, 10 to 50% of the annual mineral supply to 
the growing biomass (needles plus wood) are derived from internal transfer. The intensity of this 
mechanism depends on the element, the type of organs, and the stand’s age. For example, the 
stand is totally independent from the soil for its wood growth requirement of P from the age of 
30 onwards. On the other hand, the stand is totally dependent on the soil Ca supply throughout 
its life. 

The relative importance of transfers and root uptake for a given nutrient depends on the 
requirements linked to growth, and on the relative richness of the stand and the soil exchangeable 
pool. The weaker transfers occur around the age of 30, when growth is very high, soil supply is 
weak and foliage concentration are very low. At this stage, the low concentrations of the trees 
seem to be the main factor limiting translocation. Spruce decline and particularly yellowing of 
old needles, appear to be related to a “growth choice”. Declining trees indeed support their 
growth by focusing magnesium and calcium supply to the growing organs. From this point of 
view, atmospheric nitrogen inputs might play an important role on the occurrence of spruce 
decline. 


Keywords: Mineral content, norway spruce, forest management. 


I. INTRODUCTION 


Le rôle des tissus âgés comme organes de réserves minérales pour la croissance, 
n’a été que récemment pris en compte lors de l'établissement de bilans minéraux à 
l'échelle du peuplement forestier (Swrrzer & NELSON, 1972; MILLER etal., 1979). 
La fourniture d'éléments minéraux à la pousse de l’année repose largement sur le 
mécanisme, interne à l'arbre, de transferts d'éléments minéraux issus des organes 
sénescents et des organes de réserve. Ce mécanisme physiologique est complexe 
(OLAND, 1963; YONEYAMA & TABEKA, 1984; Lampers etal., 1986; Titus & KANG, 
1972; Trrus, 1976) et encore incomplétement compris à l’échelle de la plante adulte 
entiére. 


Ces transferts diffèrent en intensité selon l’organe considéré ainsi qu’au cours 
des phases successives de développement des organes et de la plante. Les auteurs 
se sont généralement intéressés à la masse foliaire et ont considéré un cycle annuel. 
La méthode consiste à calculer la variation des teneurs en éléments minéraux des 
feuilles avant et après l’abscission (STAAF, 1982; DIERBERG etal., 1986; OREN et al., 
1988) et à attribuer cette variation à une translocation d'éléments vers les tissus 
pérennes. Cependant d’autres auteurs (Beets & Porrock, 1987), raisonnant sur 
une base saisonnière, affectent la variation dans la composition saisonnière des 
aiguilles âgées à une translocation vers les aiguilles de l'année. Fire et NAMBIAR 
(1984) considèrent ainsi qu'une part importante du « fondsde réserve » de nutriments 
susceptibles d’être transférés est déjà présente dans les aiguilles de l'année, dès le 
3° mois qui suit leur développement. Les transferts internes aux organes des plantes 
peuvent donc s’appréhender suivant différents pas de temps, en fonction du but 
recherché. Par ailleurs RANGER (1981) a étendu ce mode de calcul à l'ensemble des 
organes de l'arbre. 


Acta Œcologica 


Croissance et nutrition minérale d’un peuplement d’épicéa II. 793 


Nous nous proposons dans cette étude de quantifier le degré d'autonomie, vis- 
a-vis de son alimentation minérale par le sol, d’un peuplement d’épicéa commun 
au cours de sa vie. 

Pour cela nous nous sommes intéressés à trois peuplements voisins, âgés de 
10, 30 et 85ans. Ces peuplements sont situés dans des conditions stationnelles très 
semblables, dont la particularité essentielle sur le plan pédologique est la pauvreté 
du substrat en cations alcalins. Leurs biomasses et leurs concentrations en éléments 
minéraux ont été largement détaillées par Le Goaster et al. (1991). 

Les peuplements adultes étudiés montrent actuellement les symptomes caracté- 
ristiques du dépérissement de l’épicéa dans le massif vosgien : jaunissement associé 
a une carence magnésienne, et défoliation, tandis que la plantation de 10ans 
apparaît saine. 

Dans l'étude qui suit, nous avons cherché à évaluer la proportion des éléments 
prélevés dans le sol et transférés à partir des organes âgés dans la constitution des 
organes de l’année. Nous nous sommes intéressés à l'ensemble des organes de 
l'arbre (aiguilles et bois) pour lesquels il était relativement aisé d'évaluer des 
transferts (RANGER, 1981), et nous avons pris en compte une échelle annuelle et 
pluri-annuelle. 


IL. MATÉRIEL ET MÉTHODES 


II. 1. Les peuplements : échantillonnage et compartimentation 


Les trois peuplements étudiés sont situés dans les Vosges alsaciennes 4 environ 1000 mètres 
d'altitude, dans la partie haute d’un versant sud. Leurs biomasses et minéralomasses ont fait objet 
d’une étude antérieure (LE GOASTER etal., 1991). 

Pour cette étude, un échantillonnage particulier a été conçu afin d'évaluer précisément la biomasse 
de la pousse annuelle, dans les compartiments suivants: aiguilles. rameaux, et bois de tronc. De plus. 
pour connaître l'évolution des concentrations en éléments minéraux en fonction du vieillissement des 
organes, nous avons compäartimenté les échantillons précédents en éléments annuels ou pluri-annuels. 

— Les aiguilles et les rameaux sont groupés en trois classes d'âge: | an, 2ans et plus de 2ans. 

— Les rondelles de bois sont découpées en 3 à 5 zones suivant l'âge des arbres : 

e le premier cerne: 

e le deuxième cerne (arbres de 10 et 30 ans seulement); 

@ une première zone, appelée «aubier», à laquelle nous avons attribué sur la base d'observations 
visuelles, un nombre de cernes constant égal à 24 pour les arbres de 85ans et 5 pour les arbres de 
30 ans. Pour les arbres de 10ans c'est tout le bois restant: 

e une zone intermédiaire appelée « aubier-cœur » qui contient les 20 cernes suivants pour les arbres 
de 85ans, les 10 suivants pour ceux de 30ans; 

e le «cœur» représentant tout le bois restant. 


Ce découpage des organes en fonction de l’âge des différents compartiments n’a pas été effectué 
sur les branches ni sur l'écorce en raison des difficultés inhérentes à un tel travail. De ce fait les 
transferts évalués ne représentent qu’une partie des transferts totaux. 


On a produit un échantillon moyen représentatif de chaque classe d'âge par compartiment et pour 
chaque peuplement en mélangeant les échantillons individuels correspondants. Trois sous-échantillons 
au minimum ont été prélevés dans cet échantillon moyen et analysés au laboratoire d’Analyses Végétales 
de l'INRA à Bordeaux. Les éléments totaux suivants sont systématiquement dosés : 


— N (méthode KJELDAHL), P, K, Ca, Mg (minéralisation par voie sèche). 
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11.2. Méthodologie de détermination des prélèvements et transferts internes 


Les figures | et 2 présentent les teneurs en éléments minéraux des différentes classes d'âge des 
aiguilles et du bois des trois peuplements. Très globalement, on observe une décroissance des concentra- 
tions du bois lorsque le peuplement vieillit. En ce qui concerne les aiguilles, celles du peuplement de 
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en fonction de leur age moyen et de l’âge des peuplements. 


30ans sont généralement les plus pauvres pour tous les éléments. Les aiguilles du vieux peuplement 
présentent les concentrations les plus élevées en N, P ét K. Celles de la jeune plantation non dépérissante 
sont particulièrement riches en Ca et Mg par rapport aux deux autres peuplements. Ces faibles teneurs 
foliaires en Ca et Mg caractérisent très généralement le dépérissement de l'épicéa dans les Vosges 
(BONNEAU & LANDMANN, 1988), les Ardennes (WEISSEN et al., 1988) et en Forêt Noire (MUNCH etal., 
1990). 
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du bois de tronc en fonction de l'âge des tissus et de l’âge du peuplement. 


11.2.1. Évolution des concentrations en fonction de l'âge des organes 


— Les concentrations en N, P, K et dans une moindre mesure en Mg, baissent systématiquement 
au fur et à mesure que l'organe vieillit jusqu'à atteindre une valeur stable dans les aiguilles âgées et 
dans le bois de cœur. 


— Ca et Mn suivent une tendance contraire et s'accumulent dans les parties âgées de l'arbre, que 
ce soit les aiguilles ou le bois. 


En ce qui concerne les feuilles, cette donnée est classiquement reconnue, puisque COMBES (1926). 
puis MICHEL-DURAND (1932) avaient observé ce phénomène, plusieurs fois décrit par la suite (TAMM, 
1951; STAAF, 1982). En ce qui concerne le bois, peu de données sont disponibles; CLEMENT et JANIN 
(1976) ont décrit les variations de concentration du bois de peuplier adulte dans toutes les directions de 
l'espace sans leur attribuer de fonction particulière. HUGUET et GIRAUDON (1979), sur de jeunes pruniers 
d'Ente, ont par contre mis en évidence une redistribution d'éléments minéraux à partir du tronc vers 
les jeunes pousses. 
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Ces variations sont identiques quel que soit l'âge du peuplement et permettent de distinguer 
clairement les éléments susceptibles d’être transférés, sur une base de temps annuelle, de ceux qui ne le 
sont pas. 


11.2.2. Définitions et modes de calcul 


Nous appellerons : 

— Bi88 la biomasse d’un organe i de l’année 88. 

— Mi-88 la minéralomasse d’un organe i de l’année 88. C’est pour un organe j (racines, tronc, 
rameaux, aiguilles) la quantité d'éléments minéraux contenus dans la pousse de cet organe à l'automne 88. 

— Pi 88 le prélèvement brut 88, hors récrétion. destiné à l'organei. C'est la part des éléments 
minéraux prélevés dans le sol en 88 qui se sont accumulés dans la biomasse de cet organe. Ce terme ne 
prend pas en compte les éléments prélevés au sol et récrétés par le feuillage en 1988. 

— Pnet 88 l'augmentation nette de minéralomasse du peuplement au cours de l'année 88. 


— Ti 88 les transferts internes d'éléments minéraux des compartiments âgés d’un organe i vers la 
pousse 88 de cet organe. 

— [stab]; la concentration stabilisée de l'organe i c'est-à-dire la concentration moyenne des parties 
âgées de cet organe. En ce qui concerne le tronc, il s’agit de la concentration du bois de cœur: pour la 
masse foliaire il s'agit de la teneur moyenne des aiguilles âgées de plus de deux ans. 

Remarques : 


— Nous considérons que l'alimentation minérale des peuplements se fait exclusivement à partir 
des éléments du sol. 

— Le bilan de récrétion (prélèvement d'éléments dans le sol et retour par lessivage) est considéré 
nul à chaque instant et n'intervient jamais dans les définitions proposées. Ceci signifie que tout élément 
récrété par un organe de l'arbre est supposé être immédiatement réabsorbé et réincorporé dans cet 
organe. Cette hypothèse est sans doute exacte pour K, mais plus douteuse pour Ca et Mg. Cependant. 
l'importance relative de la récrétion de Ca et Mg est faible (Prossr ef al., 1990; DAMBRINE & 
NOURRISSON, 1990) de telle sorte que l’on peut en première approximation négliger ce phénomène. 

— Dans la suite du paragraphe, les figurés [ ] représentent les concentrations minérales, exprimées 
en mg/g de matière sèche. 


Le mode de calcul découle de l'étude des courbes de concentrations en fonction de l'âge des 
organes, présentées au paragraphe précédent. Pour les éléments N, P et K, la tendance est identique et 
peut être schématisée par une courbe de décroissance exponentielle avec une stabilisation dans les 
organes les plus âgés (fig. 3). 

Supposons: 

— Que des compartiments identiques ont les mêmes concentrations d’une année à l'autre (ce qui 
signifie par exemple que la concentration des aiguilles de première année de l'année N-1 et de l'année 
N diffère peu). 

— Que la biomasse produite au cours de 2 années consécutives est sensiblement identique. ce qui 
est justifié a posteriori pour 87 et 88 d'après les mesures de biomasse effectuées dans les deux peuplements 
adultes. 


Alors l'histogramme des minéralomasses pour l'année N se déduit à partir de celui de l'année N-1 
par une simple translation (fig. 3). 


La minéralomasse de la pousse de l'année N prend en compte. pour chacun des organes (écorce, 
tronc, racines, branches et aiguilles) : 


a) le prélèvement brut hors sécrétion 


On l'évalue en effectuant le produit de la biomasse de l'organe i de l'année 88 par la concentration 
stabilisée de cet organe. 


Pi 88 = Bi 88.x ([StabJi) 
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minéralomasse réalisée durant l'année x 
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Somme des écarts | concentration 
de concentration de le pousse 
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K x=) x-2 Année de pousse 
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EN FONCTION DE L'AGE DES ORGANES 
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minéraux ë 
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Gaa) d'éléments 
transférés 
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des 
organes 
âgés Minéralomasse 
de la pousse 
de l'année 
Quantité 
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MODELE THEORIQUE DE TRANSFERTS DE QUANTITES D'ELEMENTS 
A PARTIR DES ORGANES AGES VERS LA POUSSE DE L'ANNEE 
Fic. 3. — Schéma théorique explicatif du mécanisme de transferts internes 


d'éléments minéraux à partir des organes âgés. 


Considérons la masse foliaire; le prélèvement brut au sol, pour la constitution de la minéralomasse 88, 
est égal au produit de la biomasse produite par la concentration des aiguilles sénescentes. Si la masse 
foliaire est stable, il est égal à la minéralomasse des aiguilles sénescentes. c’est-à-dire à la litière. 

Un calcul identique peut être effectué en ce qui concerne le bois de tronc et de grosses racines: 
tout se passe comme si la minéralomasse et les concentrations de l’aubier sont conservées identiques et 


que le prélèvement au sol alimente la formation d'un cerne 88 dont la concentration serait celle du 
cœur. 


Malgré l'absence de compartimentation suffisante, il est possible d'évaluer par excès le prélèvement 
88 en éléments minéraux destiné à l'augmentation de minéralomasse des racines, rameaux et écorces en 
considérant que la concentration moyenne de ces organes est peu différente de la concentration stabi 
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En ce qui concerne les racines fines, dont le taux de renouvellement est important (VAN PRAAG 
eral., 1988) nous ne disposons pas des données nécessaires pour effectuer un tel calcul; nous n'avons 
donc pas pris en compte le prélèvement destiné à l'entretien de la minéralomasse radiculaire fine. Ceci 
revient à considérer que les éléments minéraux présents dans ces racines lors de leur sénescence sont en 
totalité transférés vers les racines en croissance. Cette hypothèse est sans doute excessive de sorte que 
le prélèvement brut en est sous-estimé. Nous avons par contre évalué le prélèvement au sol lié à 
l'augmentation de biomasse racinaire. Celle-ci peut être considérée comme négligeable pour les deux 
peuplements adultes. Nous l'avons évalué pour la plantation de 10 ans en considérant que le rapport 
«production annuelle/biomasse du peuplement » est constant dans les parties aériennes et souterraines 
et en multipliant la croissance racinaire ainsi estimée par la proportion de fines racines. 


Ce prélèvement brut ne prend pas en compte les éléments récrétés à la surface des feuilles et lessivés 
par les pluies. Ce flux a été évalué pendant l'année 88 pour le vieux peuplement à 0.7 Kg de Mg, 2Kg 
de Ca et 16Kg de K à partir de la composition des pluviolessivats (PROBST er al., 1990). 

Il convient donc d'ajouter des valeurs de cet ordre à celles du prélèvement brut pour quantifier le 
flux total d'éléments prélevés par les racines pour l'alimentation des peuplements en 1988. 

Le prélèvement net (Pnet) au sol pour une année donnée se déduit en retranchant à la valeur du 
prélèvement brut les retombées sous forme de litière. Les chutes de litière ont été faibles en 1988-1989 
dans les deux peuplements adultes, en raison d'un hiver particulièrement doux et du taux relativement 
élevé de défoliation atteint par ces peuplements. 

Le prélèvement net courant correspond à l'immobilisation et nous l'avons évalué en calculant 
l'augmentation de minéralomasse sur un intervalle de plusieurs années (1 pour la plantation de 10 ans, 
2 pour le peuplement de 30 ans, 25 pour le peuplement de 85 ans). 

pi peup! 


b) Les transferts internes d'éléments des compartiments âgés vers la pousse de l'année 


Pour les éléments qui se transfèrent, la quantité d'éléments contenus dans les organes de l'année 
(Mi88) est supérieure à la quantité d'éléments prélevés au sol au cours de l’année 1988 (Pi88). 


Or par définition: Mi 88= Ti 88 + Pi 88 
Tl vient: Ti 88= Mi88—Pi88 


Remarque: Nous n'avons pas effectué les calculs de transferts pour les rameaux. l'écorce et les 
racines fines car nous n'avons pu compartimenter ces organes en fonction de leur age. Un calcul 
approximatif basé sur la différence de concentration entre les rameaux de l’année et les branches de 
plus de 2ans montre que les quantités d'éléments transférés pour l'élaboration annuelle des rameaux 
sont faibles par rapport à celles qui interviennent dans l'élaboration annuelle des aiguilles et du bois. 


11.2.3. Limites d'application du raisonnement 


a) Les définitions ne font intervenir que la biomasse de l'année ce qui est une simplification de 
calcul. Cependant : 

L'approximation se justifie au niveau des aiguilles dans la mesure où l’on peut considérer que la 
production annuelle de biomasse foliaire est à peu près constante depuis quelques années (LE GOASTER 
etal., 1991). 

L'erreur est faible au niveau du bois des peuplements adultes dans la mesure où en dehors des 
effets de variations climatiques interannuelles, on peut considérer la production comme relativement 
constante sur quelques années. Elle est plus élevée pour la jeune plantation. 

b) Pour chaque compartiment, une Analyse de Variance entre les concentrations des organes de 
l'année et les concentrations «stabilisées» a été faite: les valeurs des transferts différentes de 0 
correspondent à une différence de concentration significative au seuil de 5%. 


La notion de concentration stabilisée cache néanmoins une approximation: Pour le bois de tronc 
et de racine, elle correspond au « bois de cœur », et les analyses effectuées dans les troncs des peuplements 
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adultes montrent effectivement une stabilisation des concentrations. Cependant, en ce qui concerne la 
jeune plantation, elle évolue encore de telle sorte que le cœur transfère lui aussi une faible quantité 
d'éléments. 

Au niveau des aiguilles où la compartimentation est la moins poussée (3 découpages seulement), le 
choix de la concentration moyenne des aiguilles de plus de 2 ans peut apparaître discutable. Cependant : 

— Les concentrations des aiguilles âgées fluctuent autour d'une valeur moyenne généralement 
atteinte dès la troisième année. 

— Cette valeur moyenne pour N, P, K et Mg est légèrement plus élevée que la concentration 
moyenne de la litière. Cette réduction de concentration est pour partie liée à un lessivage des éléments 
lors de la sénescence et au cours du séjour dans les bacs de collecte et pour partie à des translocations. 
Notre choix des valeurs foliaires et non des valeurs de litière s'est traduit par une légère sous-estimation 
des valeurs de transfert. 

c) Enfin, il est impossible de préciser la contribution relative des phénomènes de transferts d'un 
organe vers un autre par cette méthode (par exemple entre les aiguilles et les rameaux qui les portent). 
Les résultats obtenus sont en fait l'expression d'un bilan au niveau de l'organe considéré, qui tient 
compte à la fois des apports et des pertes d'éléments à partir et vers d’autres organes. 


Ill. RÉSULTATS ET DISCUSSION 


IL. 1. Prélèvement 


La figure 4 présente l'évolution du prélèvement brut 1988, hors récrétion, du 
prélèvement net 1988 et du prélèvement courant dans les trois peuplements. 


Le prélèvement brut est maximal à 10ans car la production de biomasse 
foliaire est forte et les teneurs sont élevées. Cette valeur est toutefois légèrement 
surévaluée en raison du mode de calcul. 


Le prélèvement brut se maintient à un niveau élevé à 30 ans en raison d’une 
forte augmentation de la biomasse ligneuse produite et ceci malgré une réduction 
de la production et des teneurs de la masse foliaire. La faible productivité ligneuse 
et foliaire du peuplement de 85 ans ainsi que ses faibles teneurs sont à l’origine de 
la valeur réduite de son prélèvement. 

Ces données de prélèvement caractérisent les exigences minimales annuelles 
qu'ont ces peuplements, afin de maintenir des concentrations identiques dans leur 
tissus. La faible disponibilité de certains éléments minéraux (Ca, Mg) dans le sol 
ainsi que leur évolution au cours de la révolution sylvicole contrôlent ces exigences. 
Ainsi, il est clair que les prélèvements des peuplements adultes seraient plus élevés, 
au moins pour ces éléments, si le sol en était mieux pourvu. 

Le prélèvement net caractérise l’effet de la croissance du peuplement sur le 
sol. Sa valeur, très élevée à 10 ans, est égale à celle du prélèvement brut car les 
retombées de litière sont considérées encore nulles à cet âge. Ce fort prélèvement 
au sol est compensé si l’on admet une minéralisation rapide de humus et du stock 
de rémanents laissés sur la coupe précédant la plantation (Le Goaster etal., 1990). 
Il diminue très fortement dès que la biomasse foliaire se stabilise puis plus lentement 
lorsque la croissance des peuplements décline. Les éléments pour lesquels le sol est 
le plus sollicité sont par ordre décroissant N, Ca, K, puis P et Mg. 

Du fait des très faibles chutes de litière pendant l'année 1988, le bilan de 
production foliaire est très positif sur un an: la part du prélèvement net 88 destiné 
à l’élaboration du houppier est en conséquence importante chez les peuplements 
adultes comme le montre la comparaison avec l'immobilisation courante. 
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d'éléments minéraux en fonction de l’âge du peuplement. 


Ces résultats montrent que l'élaboration de biomasse foliaire constitue lessen- 
tiel des exigences minérales des peuplements. Par comparaison, les besoins en 
éléments destinés à la production de biomasse ligneuse sont relativement faibles, 
même dans le peuplement de 30 ans où la production annuelle en volume de bois 
fort est maximale et estimée à 22m°.ha-!.an !. 


IN.2. Part du prélèvement racinaire et du transfert interne à partir des organes âgés 
dans l'élaboration des organes de l’année. 


On peut utiliser la part relative prise par les transferts par rapport au prélève- 
ment annuel comme un indicateur du degré d'autonomie des peuplements vis-à-vis 
du sol en ce qui concerne leur alimentation minérale. 
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I1.2.1. Bois de tronc 


a) Évolution des concentrations en fonction de l'âge des cernes 

Deux groupes d'éléments se distinguent (fig. 2): 

1) Les éléments non ou peu transférés: Ca et Mn. Les teneurs en ces éléments 
augmentent avec l'âge des cernes. Le prélèvement alimente donc, pour ces éléments, 
le cerne annuel et les cernes plus âgés. On note que cette accumulation dans les 
organes âgés est très réduite dans le bois du vieux peuplement. 

2) Les éléments transférés: N, Mg, P et K. Les courbes de concentration de 
Mg en fonction de l’âge du cerne sont plates. Ces faibles transferts de Mg doivent 
être mis en relation avec les teneurs, voisines du seuil de détection, des tissus 
ligneux, ainsi qu'avec la faible disponibilité de cet élément dans le milieu. Le vieux 
peuplement dont le dernier cerne présente des concentrations plus élevées que celles 
du reste de l'aubier, fait exception. En ce qui concerne l'azote, il est remarquable 
de constater que les cernes en croissance de peuplements productifs sont à peine 
plus riches que le cœur alors que ceux du vieux peuplement s'enrichissent nettement. 
Ceci suggère soit une limitation de la croissance par l’azote pour les peuplements 
dont les besoins sont élevés, soit une consommation de luxe du vieux peuplement. 

Les teneurs en P et K décroissent fortement lorsque le cerne vieillit. Le 
phosphore représente de ce point de vue un cas exemplaire : dès 30 ans, la croissance 
du tronc est en totalité assurée par le déplacement centrifuge d’une vague de 
phosphore, laissant le cœur totalement démuni. Sur le plan physiologique, cette 
distribution illustre l'abondance relative de cellules vivantes dans le bois. 


b) Importance relative des transferts 


Hormis pour Ca, Mg et Mn, les transferts contribuent pour une part notable 
à l'élaboration du cerne de l’année (fig. 5). L'importance relative des transferts croît 
dans l'ordre: P>K >N quel que soit l’âge du peuplement. 


8 


8 è 


10 30 as Age 


Fic. — Origine et pourcentage des quantités 
d'éléments constituant la minéralomasse du 
cerne de l’année 1988 pour les trois peuple- 


ments. 
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En valeur relative, la part des transferts est maximale à 85ans, et minimale à 
30ans. 


La comparaison des courbes correspondant aux différents âges montre que la 
concentration du cœur en N, K, Mn et Ca diminue lorsque l’âge augmente. Ces 
figures mettent en évidence un mécanisme non pris en compte dans nos calculs. de 
transferts à long terme affectant même le Ca. Un tel mécanisme, s’il apparaît 
surtout efficace entre 10 et 30 ans, demeure néanmoins actif dans le cas du K et 
du Ca au-delà de 30 ans. Cette redistribution illustre clairement le rôle du tronc 
comme organe de réserve à long terme, pour ces éléments. 


11.2.2. Masse foliaire 


a) Evolution des concentrations 


— Eléments non transférés: Ca et Mn, comme dans le bois, ne se transférent 
pas et s'accumulent dans les organes âgés. 

— Eléments transférés: N, Mg, K et P. Les teneurs décroissent généralement 
en fonction de l’âge des aiguilles. Cependant, la pente des courbes varie fortement 
suivant l’âge du peuplement et l'élément considéré. 

La dynamique de l'azote mérite d’être soulignée: au fur et à mesure du 
vieillissement du peuplement, les teneurs foliaires augmentent tandis que les pentes 
des courbes de concentrations en fonction de l’âge, qui traduisent l'intensité des 
transferts, diminuent. Inversement, pour les autres éléments, ces pentes sont généra- 
lement plus accentuées à 85 ans. 


b) Importance relative des transferts 


Les valeurs absolues de transferts et prélèvement concernant la masse foliaire 
(tab. I) sont en général d’un ordre de grandeur supérieur à celles affectant le bois 
de tronc. Les quantités d'éléments transférés, tout comme les quantités prélevées. 
sont les plus élevées dans la jeune plantation. 


Sur la figure 6 sont représentées les contributions relatives des différentes 
sources, internes ou externes, à l'alimentation des aiguilles de l’année des trois 
peuplements. La part des transferts annuels est assez homogène et varie par 
exemple, suivant les éléments considérés, entre 20 et 40 % pour la jeune plantation. 
Les valeurs relativement élevées prises en compte pour les concentrations stabilisées 
dans cette plantation ont toutefois entraîné une légère sous-estimation de ces 
transferts. 

Cette proportion se réduit de manière quasi-proportionnelle quel que soit 
l'élément considéré pour le peuplement de 30 ans. 

Hormis le cas de l'azote pour lequel l'importance des transferts diminue quand 
le peuplement vieillit, les valeurs de transferts pour le vieux peuplement sont très 
proches de celles de la plantation de 10 ans. L'effet «Age» apparaît done prédomi- 
nant, mais non linéaire. 

La comparaison des deux sous-échantillons d’arbres sains et dépérissants du 
peuplement de 30 ans montre qu'ils ne se distinguent ni par les teneurs foliaires en 
N, Pet K, ni par l'importance de la biomasse foliaire annuellement produite (LE 
Goaster et al., 1990; Oren & Scuutze, 1988). Par contre ils diffèrent fortement 
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TABLEAU I. — Quantités d'éléments minéraux (kg.ha~'.an~') prélevés à partir du sol, et transférés à 
partir des organes âgés destinés à la croissance annuelle des aiguilles et du bois de tronc des trois 
peuplements. (Les transferts négatifs correspondent à une accumulation continue dans les organes 
âgés.) 


Cerne de 88 Transferts 0,9 04 09 0,0 1,2 
(kg/ha/an) Sol 33 0,3 2,7 0,3 2,1 
Aiguilles de 88 Transferts 21,1 26 —39,l 1,9 9,0 
(kg/ha/an) Sol 57,0 8,4 79,4 26 32,0 
Pousse 88 Transferts % 27 26 0 40 23 
Aiguilles + Bois Sol % 73 74 100 60 77 
Transferts 0,0 0.9 —2,9 0.0 1,6 
Dm - Sol 61 0,0 57 07 4 
— Transferts 7,5 0,8 —6.8 0,5 19 
Adguilles. ce 88 Sol 556 66 200 18 247 
Pousse 88 Transferts % il 21 0 17 Il 
Aiguilles + Bois Sol % 89 79 100 83 89 
Transferts 3,9 0,5 14 03 2,9 
CERENEES Sol 22 00 19 03 08 
a Transferts 0,0 0,8 —4,3 0.6 5,5 
iguillesde B8 Sol 313 3, 94 06 Il 
Pousse 88 Transferts % 10 29 0 50 41 
Aiguilles+ Bois Sol % 90 71 100 50 59 


N.B.: On considère que le prélèvement minéral et les transferts pour l'élaboration annuelle de 
l'écorce, du bois de racines et des rameaux sont respectivement négligeables par rapport à ceux du bois 
de tronc et des aiguilles. 


en ce qui concerne les transferts de Mg (fig. 7) ainsi que l’accumulation de Ca 
dans les aiguilles âgées (fig. 8). 

Tout se passe comme si l’alimentation en Ca et Mg par le sol étant réduite pour 
les arbres dépérissants, ceux-ci focalisaient leurs ressources, internes et externes, sur 
la pousse de l’année. 


111.2.3. Interprétation 


L'interprétation de ces résultats nécessite la prise en compte de différents 
facteurs : 

— La richesse relative de lorgane considéré, qui conditionne la quantité 
d'éléments transférables à partir des compartiments âgés. 

— Les exigences en éléments minéraux, dictées par la production de biomasse, 
qui sont illustrées par le prélèvement brut. Ces valeurs représentent toutefois une 
sous-estimation des besoins lorsque le sol est déficient. 

— La disponibilité du sol en éléments minéraux. 

Parce qu’elle produit une forte biomasse foliaire, les exigences minérales de la 
jeune plantation sont très élevées. Profitant vraisemblablement de la minéralisation 
de l’humus et des rémanents de la coupe précédente, cette plantation a pu accumuler 
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Fic. 6. — Origine des quantités d'éléments constituant la minéralomasse 
de la pousse d'aiguilles de l’année 1988 pour les trois peuplements. 
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Fic. 7. — Proportions relatives du prélèvement au 


i 
sol et du transfert dans l'alimentation en Mg 


de la pousse d'aiguilles de l’année en fonction 
SEM pen, PPS de l’état sanitaire du peuplement. 


Fic. 8. — Influence du dépérissement sur la distribu- 
tion relative du Ca prélevé au sol vers les 
aiguilles de l'année et les aiguilles plus âgées. 


aspe 


au cours de sa croissance un stock important d'éléments minéraux, comme en 
témoignent les teneurs relativement élevées de la plupart des éléments dans ses 
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tissus. Ses possibilités de transferts sont donc importantes et elle les utilise pour 
satisfaire ses besoins. 


Les exigences minérales du peuplement de 30ans pour alimenter sa forte 
productivité sont aussi très élevées. Cependant ce peuplement ne bénéficie plus de 
la minéralisation des rémanents et la fermeture de son couvert défavorise la 
minéralisation de la litière et de l’humus. De plus, les apports de polluants acides 
sont plus élevés en raison du développement de l'effet filtre du feuillage. Par 
ailleurs, le stock d’éléments minéraux a peu cru par rapport à la biomasse, de telle 
sorte que la concentration moyenne des arbres a nettement décru par rapport à la 
jeune plantation. On peut y voir l'effet conjugué d’une forte demande due à la 
croissance, et de la restriction de son alimentation minérale. Ceci se traduit par 
des teneurs foliaires voisines du seuil de carence pour tous les éléments excepté 
le K. La faible part des transferts dans l’alimentation minérale des organes de 
l'année des peuplements de 30 ans serait liée à la faible quantité d'éléments 
transférables à partir des aiguilles âgées sans que celles-ci manifestent de troubles 
du métabolisme (jaunissement). 

Les exigences minérales du peuplement de 85 ans sont faibles en raison de sa 
faible productivité ligneuse et foliaire. Ce peuplement, fortement défolié depuis 
plusieurs années, a pu transférer d'importantes quantités d'éléments nutritifs vers 
ses organes en croissance. La masse foliaire, comme les solutions de sol (PRoBsT 
etal., 1990), est riche en N, bien pourvue en P et K et très pauvre en Ca et Mg. 


Les teneurs très élevées en azote des aiguilles de tout âge ainsi que l'absence 
de transferts reflètent une alimentation optimale en N. Par comparaison, P et K, 
disponibles dans le sol et dans la masse foliaire, sont assez largement transférés. 
L'augmentation du taux de transfert du Mg par rapport au jeune peuplement, liée 
aux très basses teneurs des aiguilles âgées, reflète l’état de jaunissement diffus des 
arbres du vieux peuplement. La faiblesse du prélèvement de Ca et Mg par ce 
peuplement âgé doit être rapprochée des teneurs élevées de la solution du sol en 
aluminium ionique ainsi que de la mise en évidence, sur cette station, d’une 
microflore « délétére», néfaste pour l’alimentation minérale (DEVEVRE, 1990). 


CONCLUSION 


Les questions posées au début de cette étude étaient les suivantes : 


1) Comment l’évolution de la croissance d’un peuplement d’épicéa au cours 
de sa vie influe-t-elle sur le prélèvement à partir du sol d'éléments minéraux ? 

2) Quels sont les facteurs qui règlent l'intensité des transferts internes à l'arbre 
d'éléments minéraux et donc son degré d'autonomie par rapport à l’alimentation 
par le sol? 

3) Quelle est l'influence d’une restriction de l'alimentation minérale liée au 
dépérissement ? 

Pour répondre à ces questions, nous avons établi les biomasses et minéralo- 
masses des différents organes de trois peuplements d’épicéa âgés de 10, 30 et 85 ans. 
Puis, sur la base des courbes de distribution des concentrations minérales en 
fonction de l’âge des organes, nous avons calculé les prélèvements annuels bruts et 
nets au sol ainsi que la quantité d'éléments transférés annuellement vers les aiguilles 
et cernes en croissance à partir de ces mêmes organes âgés. 
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Aux questions posées, nous pouvons proposer, à l'issue de ce travail, une série 
de réponses. 


1) La jeunesse des peuplements est la phase pendant laquelle leurs besoins 
annuels en éléments minéraux sont les plus élevés. Ceci résulte du rôle central des 
houppiers : comparativement aux peuplements âgés de biomasse foliaire réduite, les 
jeunes arbres exigent en effet de leurs systèmes racinaires un prélèvement très 
intense destiné pour l'essentiel au développement et à la reproduction de leur 
forte biomasse foliaire. Même lorsque la croissance est maximale, l’immobilisation 
ligneuse n’a qu’une importance secondaire par rapport au prélèvement pour la 
production annuelle de feuillage. Ces besoins se maintiennent à un taux élevé tant 
que la production foliaire et ligneuse est forte. 


En ce qui concerne le prélèvement minéral au sol, c’est encore l'augmentation 
de biomasse foliaire qui joue un rôle prépondérant: la constitution du houppier 
pendant la phase de jeunesse de la plantation, puis à l’âge adulte, sa reconstitution 
à la suite d’un épisode de défoliation ou pour conquérir l’espace lumineux après 
une éclaircie se traduit par une forte demande au niveau du sol. Cependant, à masse 
foliaire constante, la croissance en biomasse ligneuse détermine pour l'essentiel 
limmobilisation d'éléments minéraux. 


2) Le prélèvement annuel ne fournit qu'une part de la quantité de N, P, K et 
Mg stockés dans la biomasse élaborée chaque année: le complément est issu de 
transferts, à partir des organes âgés de l'arbre, par un mécanisme de recyclage 
interne. Les peuplements sont par contre totalement dépendants de la disponibilité 
des sols en Ca et Mn tout au long de leur vie. Il semble que l’on puisse interpréter 
les proportions relatives du prélèvement en un élément donné par rapport aux 
transferts, dans l’alimentation minérale de la pousse de l’année, en prenant en 
compte l'intensité des besoins ainsi que la disponibilité de cet élément dans le sol 
et dans l’arbre. 


Relativement bien alimentée par la minéralisation de l’humus, la jeune planta- 
tion, dont les tissus sont riches en éléments minéraux, utilise largement les méca- 
nismes de transferts pour alimenter des besoins considérables. L'abaissement très 
net des concentrations de tous les organes entre 10 et 30 ans témoigne de transferts 
intenses durant cette période. 


Les transferts se réduisent très fortement dans le peuplement de 30 ans. La 
pauvreté de ses tissus, résultant de sa forte croissance en biomasse et d’une 
alimentation déficiente par le sol, paraît être le facteur limitant ses capacités de 
transferts. C’est à ce stade que la susceptibilité des peuplements à une réduction de 
leur alimentation minérale apparaît maximale. 


La richesse relative en P, K et N du peuplement âgé, liée à sa faible croissance, 
lui confère pour ces éléments, une relative indépendance vis-à-vis du sol. La 
pauvreté du sol ainsi que l'existence d'une microflore délétère paraissent être les 
principales raisons expliquant son faible prélèvement de Ca et Mg. 


3) Les arbres dépérissants se distinguent des sains en ce que, soumis à une 
forte restriction de leur alimentation en Mg et Ca par le sol, ils focalisent leurs 
ressources sur la pousse de l’année. En ce sens, le jaunissement de l’épicéa traduit 
une priorité absolue accordée par l'arbre à sa croissance. De ce point de vue, les 
apports atmosphériques d’azote, en favorisant cette dernière, ont certainement joué 
un rôle important sur le déclenchement de ce type de dépérissement. 
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